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Строение хоботкового аппарата Игіѕо/еріѕ ѕріпшоѕа (Сезфода, СусІорһуі еа, НутепоІерійійае). 
Гуляев В. Д., Ткач В. В. — Описана морфология сложного хоботкового аппарата цестоды 
ИївіѕоІеріѕ ѕ=ріпшоѕа (СһоІіоакомѕкКі, 1906) Маѓеуоѕѕіап, 1945, паразита бурозубок Европы. Описан 
морфо-функциональный тип чашевидного ростеллюма, способного выворачиваться наизнанку, 
формируя куполовидную структуру на вершине хоботка. Он отличается от мешковидного рос- 
теллюма большинства НутепоІерійійае отсутствием мышечной стенки на конусе ростеллюма и 
иным положением основных хоботковых крючьев на хоботке цестоды. При втягивании хоботка 
ИївіѕоІеріѕ в хоботковое влагалище крючья оказываются вне инвагинированного конуса ростел- 
люма. Выдвинуто предположение, что частичная редукция мышечной стенки ростеллюма обу- 
словлена возникновением дополнительного фиксаторного отдела хоботка — вооруженного про- 
боскуса, выполняющего основную роль при внедрении в стенку кишечника хозяина. 


Ключевые слова: СусІорһуійеа, Нутепоер1А1аае, Ивбо[ер!5 ѕріпиІоѕа, морфология, 
хоботковый аппарат, чашевидный ростеллюм. 


Тһе Ѕігисёџге оѓ ће КоѕќеПаг Аррагаби$ оѓ И2іѕо/еріѕ ѕ=ріпшоѕа (Сеѕќойа, СусорпуШдеа, Нушепоер!- 
фае). Сшуаеу У. О., Ткаќсһ У. У. — Тһе тогрһоІорву оѓ һе сотр!ех гоѕіеПаг аррагабиѕ оЁ {ће 
сеѕіое УіеіѕоІеріѕ ѕріпшоѕа (СһоіойкоуѕкКі, 1906) МаШеуоззап, 1945, а рагазИе оѓ Еигореап ѕһгеүѕ 
15 Ӣеѕсгібеа. А сир-ѕһареа тогрһо-ѓипсіопа! їуре оѓ ће гоѕіеПит, абе їо ги іпѕійе ош апа ќо Ёогт 
а доте-зВареа ѕігисішге оп #ће {ор оЁ Ше гпупсһиѕ 15 Ӣеѕсгібеа. И аіетѕ гот һе ѕассіѓогт гоѕѓіеШит 
ХурісаІ Юг тоѕі НутепоІеріаіаае Бу ће абзепсе оѓ а тиѕсшаг жа оп Ше гоѕіёПит сопиѕ апа 
еѕѕепіаПу аі егепі Іосайоп оЁ һе таіп гоѕіеПаг һҺоокѕ оп Ше гһупсһиѕ. Меп Ше У1е159ер!5 
гһупсһиѕ ршіѕ шо ће гоѕіеПаг гаш ће һоокѕ арреаг їо Бе оџцќѕійе їһе іпуаріпаѓеа гоѕѓіеШит сопиз. 
Ц 1ѕ аѕѕотеа (ћаїѓ һе рагіа! гейисііоп оЁ ће ттиѕсшаг уа] оЁ (ће го$еШит 15 саизеа Бу Ше ЮгтаНоп 
ОЁ ап ехіта НхаНуе зестепе оѓ ће гһупсһиѕ, патеу, һе ргобоѕсіѕ агтеа уіїһ адаійопа! гоѕѓеПаг 
ћоокѕ рІауіпе ће тајог гоІе іп (ће репегайоп шо (ће іпѓеѕііпа! уа] оЁ а һоѕі. 


Кеу могаз: СусІорһуШаеа, Нутепо!ерійіаае, Исіѕо/еріѕ ѕріпи[оѕа, тогрћһоІору, гоѕіеПаг аррагаёиѕ, 
сир-ѕһареа гоѕќеШит. 


Введение 


Гименолепидида Исіѕо/еріѕ ѕріпиоѕа (СһоіойкожѕкКі, 1906) Маѓеуоѕѕіап, 1945 (ѕуп.: Г. рағраѕсоіех 
Ѕраѕѕку, 1949) — паразит бурозубок Европы — отличается своеобразным строением и вооружением 
хоботка. Помимо основных хоботковых крючьев, расположенных на разных уровнях, имеющих 
разную форму и длину, хоботок цестоды покрыт многочисленными вспомогательными крючьями. 
С. Вошэ (Уаисветг, 1971), считая, что И. ѕріпиоѕа и 5Кпабтасатйих јасиіепѕіѕ ЗраззКу её Могозоу, 1959 
имеют сходное вооружение хоботка, выделил сколекс этих цестод в особый морфологический тип 
(тип В). Однако своеобразие сколекса И. ѕріпиіоѕа не сводится только к специализированному 
вооружению. Помимо этого на вершине эвагинированного хоботка цестоды имеется характерное 
шаровидное вздутие. Данную апикальную хоботковую структуру описывали или изображали на 
рисунках сколекса практически все исследователи, изучавшие эту гименолепидиду (Сво|о4Ко\Ку, 
1906; Ваег, 1932; Спасский 1949; ЗоНуз, 1952; РолтапзКа, 1957; Вубіска, 1959; Прокопич, 1958; Генов, 
1984). Между тем Е. М. Матевосян (1945), избравшая Нутепо[ер!5 5рти/оза типовым видом рода 
ИївіѕоІеріѕ Маеуозз1ап, 1945, не отразила этот специфический признак в тексте родового диагноза. 
Нет упоминаний о нем и в известных сводках млекопитающих (Скрябин, Матевосян, 1948; Спас- 
ский, 1954; Маџсһег, 1971; СтарНизК, Уаџсһег, 1994). Однако Я. Прокопич (1958), рассматривая 
шаровидную структуру на хоботке И. ѕріпи/оѕа в качестве характерного признака цестоды, предложил 
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включить его в диагноз рода Исіѕо/еріѕ, это побудило нас предпринять исследование морфологии 
хоботкового аппарата И. ѕріпи/оѕа. 


Материал и методы 


Исследованы несколько десятков экземпляров Исіѕо/еріѕ ѕріпшоѕа, собранных от бурозубок 
(.5оғех) в центральной части Восточно-Европейской равнины и Карпатах. Мышечная система хобот- 
кового аппарата изучена на тотальных препаратах сколекса. Сколексы цестод окрашены гематок- 
силином Эрлиха и дифференцированы в 0,1%-ном водном растворе железо-аммонийных квасцов. 
Вооружение хоботка исследовали на сколексах, помещенных в среду Фора-Берлезе. 


Результаты 


Хоботковый аппарат Г. 5ртиоба сложный: хоботок (гһупсһћиѕ) снабжен хо- 
ботковым влагалищем, простирающимся за линию заднего края присосок (рис. 1, 
Кһ). Хоботок в эвагинированном состоянии длиннее сколекса, с хорошо раз- 


Ши 


Рис. 1. Различные функциональные состояния сколекса Иївіѕо/еріѕ ѕріпишоѕа: А — хоботок в процессе 
выворачивания чашевидного ростеллюма; В — полностью эвагинированный хоботок; С — основные 
и дополнительные хоботковые крючья; Рг — пробоскус, КВ — хоботок, Ши — внутренние продоль- 
ные мышцы хоботкового влагалища, Ст — кольцевые мышцы хоботкового влагалища. Масштабная 
линейка: А, В — 0,1 мм, С- 0,02 мм. 


Во. 1. Оіегепі опсіопа!] ѕќаѓеѕ оѓ (ће зсоех оЁ Исіѕо/еріѕ ѕріпиоѕа: А — тһупсһиѕ іп ће ргосеѕѕ оЁ {ће 
сир-ѕһареа гоѕќеПит шгпіпе іпѕійе ош; В — сотріІеѓеіу еуаріпаќеа гпупсһиѕ; С — таіп апа аа4юопа! 
гоѕеПаг һооКѕ; Рг — ргобоѕсіѕ, ВВ — гһупсһиѕ, Пт — іпѓегпа! Іопеіоийіпа! тиѕсІеѕ оѓ гоѕіеПаг рочсП, 
Ст — аппиаѓе тиѕсІеѕ оЁ гоѕіеПаг роџсһ. ЅсаІе баг: А, В – 0.1 шт, С – 0.02 шт. 
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витым эвертильным стволовым отделом — пробоскусом (термин предложен в 
1971 г. Л. П. Спасской и Ю. А. Спасским) (рис. 1, Рг). Внутри ростеллюма, т. е. апи- 
кальной мышечной структуры хоботка, находится незамкнутая, крупная полость, 
открывающаяся отверстием на вершине хоботка (рис. 2, К). Неинвагинирующая 
стенка ростеллюма образована наружными кольцевыми и внутренними 


Рис. 2. Различные функциональные состояния сколекса /еіѕо/еріѕ ѕріпшоѕа: хоботок на ранней (А, В) 
и поздней (С, О) фазах эвагинации пробоскуса; К — ростеллюм, Ргһ — хоботковое влагалище, 
Пир — продольная мускулатура пробоскуса, Ей — фиксаторы хоботковых крючьев, Всг — 
ретракторы конуса ростеллюма, Кг — ретракторы ростеллюма. Масштабная линейка: А, С – 0,1 мм, 
В, р – 0,02 мм. 


Вр». 2. ОШегеп Ёопсііопа! ѕѓаѓеѕ оЁ Ше зсоех оѓ Исіѕо/еріѕ ѕріпиіоѕа: гһупсһиѕ аё (ће ргітагу (А, В) апа 
бпаІ (С, 2) ѕќавеѕ оЁ ће ргобоѕсіѕ еуаріпаійоп; В — гоѕќеШит, Ргһ — гоѕќеПаг роисВ, [лир — Іопріийіпа! 
тиѕсІеѕ оЁ ргобоѕсіѕ, Ей — Яхабог оЁ гоѕіеПаг һоокѕ, Ксг — гетасог оЁ гоѕіеПаг сопиѕ ростеллюма, Вг — 
геігасіог оѓ гоѕіеёШит. Зсае баг: А, С- 0.1 тт, В, Б- 0.02 тт. 
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продольными мышцами, в то время как его инвагинированный отдел не имеет 
мышечной стенки. Поэтому ростеллярные железы располагаются непо- 
средственно между тегументом вершины (апекса) хоботка и мышечной диафраг- 
мой ростеллюма. В железистом слое ростеллюма по его периферии сохранились 
слабые и немногочисленные волокна ретракторов конуса ростеллюма (рис. 2, 
Ксг). В результате ростеллюм И. 5рми/оза имеет вид двуслойной чаши, наружный 
слой которой представлен мышечной диафрагмой, в то время как железистый 
слой выстилает ее изнутри. Вдоль наружной поверхности ростеллюма проходят 
крупные мышечные волокна фиксаторов основных хоботковых крючьев (рис. 2, 
Еһ). К корневому отростку каждого из крючьев прикрепляется до 5 мышечных 
волокон. Имеется четыре крупных ретрактора ростеллюма (рис. 2, Кг), которые 
крепятся к стенке хоботкового влагалища в его задней трети. В пробоскусе по- 
мимо субтегументальных кольцевых мышц хорошо развит слой продольных 
мышечных волокон (рис. 2, тр). 

Хоботковые крючья Г. ѕріпиіоѕа гетероморфны (рис. 1). Они формируют 
сложную корону, располагаясь на разных уровнях. Выделяются 3 размерные 
группы крючьев: 6 крупных (0,036—0,037 мм), 4 средних (0,034 мм) и 8 мелких 
(0,031—0,032 мм). На пробоскусе имеются дополнительные хоботковые крючья. 
Наиболее крупные из них длиной 0,011—13 мм образуют 2 ряда (по 18—20 крю- 
чьев в каждом) позади основных хоботковых крючьев. Кроме этого на стволо- 
вом отделе хоботка (ргобоѕсіѕ) находятся 6 обособленных полей из более мелких 
(0,009—0,010 мм) крючьев, два — латеральных и по два — на дорсальной и вен- 
тральной поверхностях хоботка. В каждом поле — 27—32 крючка. 

Хоботковое влагалище объемное с утолшенной трехслойной мышечной 
стенкой. Средний слой образован крупными кольцевыми мышцами, наружный 
и внутренний — более многочисленными и мелкими продольными мышечными 
пучками. В ринхоцеле сосредоточены многочисленные железы хоботкового вла- 
галища, к основанию которого прикрепляются пучки внутренней продольной 
мускулатуры стробилы (рис. 1). 

В состоянии покоя хоботок (гһупсһиѕ) инвагинирован в хоботковое влагали- 
ще (рис. 2, А). Втягивание хоботка начинается инвагинацией ростеллюма, кото- 
рый принимает форму чаши с крупной внутренней полостью. В последующем 
инвагинирует стволовой отдел хоботка (ргобоѕсіѕ). Крючья ввернутого хоботка 
инвертированы, т. е. обращены лезвиями вперед (РгоКоріс, 1956). Но при этом 
основные хоботковые крючья оказываются не внутри, как у прочих Рзеиавуте- 
поертае, а у вершины инвагинированного ростеллюма (рис. 2, В). Эвагинация 
хоботка обеспечивается сокращением хоботкового влагалища — гидропротракто- 
ра ростеллюма. На первом этапе фиксации в стенке кишечника хозяина эваги- 
нирует стволовая часть хоботка (рис. 2, В, В). На втором, при более глубоком 
сокращении хоботковой сумки, ростеллюм выворачивается наизнанку: мышеч- 
ная диафрагма основания оказывается внутри ростеллюма, в то время как его 
железистый слой обращается наружу, к тканям кишечника (рис. 1, А, В). При 
этом большая часть ростеллюма оказывается впереди основных хоботковых 
крючьев, образуя куполовидную структуру на вершине хоботка. Благодаря этому 
точка прикрепления передних фиксаторов основных крючьев выносится вперед, 
за их рукоятку. 


Обсуждение 


Филогенетически близкие к Исіѕоіеріѕ Маїћеуоѕѕіап, 1945 гименолепидиды, 
такие как 5Кујаріпасапіћиѕ Ѕраѕѕку еі Могохоу, 1959 или №еоѕктјађіпоіеріѕ ЅраѕѕКу, 
1947, имеют сидячий хоботок (гһупсһуѕ) с очень коротким пробоскусом и 
ростеллюм мешковидного типа (рис. 3). Мешковидный ростеллюм, мышечные 
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волокна которого в основном сосредоточены в сплошной его мышечной стенке, 
представляет собой структуру, аналогичную кожно-мускульному мешку тела 
червей (Спасская, Спасский, 1971; Спасский, 1976). Внутреннее пространство 
мешковидного ростеллюма заполнено ростеллярными железами и ганглием (По- 
спехова и др., 1988). В ростеллюме выделяются его передняя часть — конус, в 
котором сосредоточены короткие косые мышцы, изменяющие его форму, и 
основание. Благодаря «гидроскелетной» организации мешковидный ростеллюм 
обеспечивает разнообразные изменения формы хоботка, способствующие его 
внедрению в стенку кишечника хозяина. Это широко распространенный среди 
СусорНуШеа морфологический тип ростеллюма, стойко сохраняющий свою 
конструкцию в филогенезе большинства цепней со сложным хоботковым 
аппаратом. 

Между тем куполовидная диафрагма на вершине эвагинированного хоботка 
Г. $ртиози; — ростеллюм, вторично утративший мешковидную организацию. 
Благодаря инвертированию чашевидного ростеллюма хоботок этой циклофил- 
лидной цестоды вторично приобретает организацию, характерную для пробоску- 
са Тгурапогпупсва. При этом структурные перестройки, сопровождавшие воз- 
никновение хоботкового аппарата Исіѕо/еріѕ, затронули не только организацию 
ростеллюма. Поскольку хоботок Иїсіѕо/еріѕ, в отличие от хоботков прочих Рзеид- 
һутепоІеріаіпае, имеет размеры, сопоставимые с размерами сколекса, очевидно, 
что этот процесс сопровождался существенным увеличением размеров пробос- 
куса. Одновременно происходило усиление мускулатуры хоботковой сумки, 
играющей при фиксации роль гидропротрактора хоботка. Усложнилось строение 
ее стенки — появился дополнительный внутренний слой продольных мышц. 
Более высокое давление внутри ринхоцеля и усиление нагрузок на кожно-мус- 
кульный мешок хоботка компенсируется более мощным развитием его субтегу- 
ментальной мускулатуры. Одновременно на поверхности хоботка Г. 5рти[о5а 
возникло дополнительное и разнообразное вооружение. Аналогичное вооруже- 
ние на хоботке Нутепоер!Аае описано у Тата, Јоуеихіеріѕ (Ѕсһіѕіоѓаепііаае ) 
(Рыжиков, Толкачева, 1981) и Есйтогйупсйоаета (Нутепоер1А!Аае) (Маћһоп, 
1954), но особенно оно характерно для субапикальных хоботков цестод отряда 
Тгурапогупсһа. Примечательно, что у всех этих цестод длинные хоботки и 
сильная мускулатура хоботковых сумок. Очевидно, что сходство хоботковых 


Рис. 3. Сколекс оѓ 5&јађіпасапіћһиз јасиіепѕіѕ с выставленным (А) и втянутым (В) хоботком. Масштаб- 
ная линейка: А – 0,1 мм, В- 0,05 мм. 


Еір. 3. Тһе ѕсоІех оё 5К/абтасапйиз јасиіепѕіѕ тї а тоуеа-ои (А) апа агауп-іп (В) гһупсһиѕ. Зсае Баг: 
А- 0.1 тт, В – 0.05 шт. 
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аппаратов у столь филогенетически далеких цестод обусловлено общими функ- 
циональными причинами, т. е. аналогичным способом фиксации в кишечнике 
хозяина. У трипаноринх, субапикальные хоботки которых не имеют структур, 
гомологичных ростеллюму СусІорһуШаеа (Гуляев, 1997), основную роль при 
фиксации играет вооруженная более крупными крючьями проксимальная часть 
пробоскуса, эвагинирующего в тканях кишечника хозяина наподобие стрека- 
тельной нити Спійагіа. У циклофиллидей с аналогичным способом фиксации 
основную роль при внедрении в стенку кишечника тоже выполняет прокси- 
мальный отдел апикального хоботка — вооруженный пробоскус, а ростеллюм 
функционирует только на заключительных стадиях заякоривания хоботка. 

Очевидно, что в процессе становления хоботка Иеіѕо/еріѕ важной морфо- 
функциональной предпосылкой послужило то, что пробоскус цепней — эвертиль- 
ная структура, инвагинирующая при втягивании хоботка внутрь хоботкового 
влагалища и эвагинирующая при его возвратном движении. Для преобразования 
этой части хоботка в орган внутритканевой фиксации достаточно возникновения на 
ее поверхности шипов или крючьев. Пробоскус, вооруженный крючьями, уже 
способен внедряться в стенку кишечника, разрывая, раздвигая ее ткани. Данный 
способ фиксации обеспечивает более глубокое внедрение хоботка в ткани кишки по 
сравнению с анкерными хоботками прочих цепней. При этом изменяются 
фиксации ростеллюма: он выполняет лишь роль структуры, расклиниваюшей 
вершину хоботка внутри стенки кишечника. Поскольку при этом нагрузки на 
апикальные хоботковые крючья снижаются, они уменышаются в размерах. Кроме 
того, у них происходит относительное увеличение корневого отростка, в то время 
как рукоятка уменьшается ( Иеіѕо/еріѕз) или утрачивается (/оуеихИер, Есһіпоғһупсћо- 
іаепіа). Тем самым, в процессе становления хоботкового аппарата Иїсіѕо/еріѕ воз- 
никновение новой дополнительной фиксаторной структуры сопровождалось 
перераспределением функций фиксации между разными отделами хоботка. 

Очевидно, что постепенная утрата ростеллюмом Иїеіѕо/еріѕ ведущей роли в 
заякоривании в стенке кишечника хозяина в конечном итоге привела к редукции 
мышечной стенки конуса и его ретракторов. Важную роль в новом механизме 
фиксации хоботка сыграло усиление мышечной стенки хоботкового влагалища, 
создающее внутри хоботкового аппарата более высокое давление и обеспе- 
чивающее энергичное выворачивание пробоскуса. Однако при этом стенки 
кожно-мускульного мешка в разных его участках должны обладать одинаковой 
механической прочностью, так как давление в жидкостях предается равномерно 
во всех направлениях. Между тем, у хоботков с типичным мешковидным ростел- 
люмом стенка вершины значительно тоньше, чем в его стволовой части. Это 
позволяет понять, почему мышечная стенка основания ростеллюма Иеіѕо/еріѕ не 
подверглась редукции — в инвертированном положении она образует прочную 
стенку хоботка между хоботковыми крючьями. Подобное строение ростеллюма 
обеспечивает одинаковую механическую прочность стенок вершины и пробоскуса. 
В результате этих перестроек ростеллюм И. ѕріпи/оѕа вторично утратил мешковидную 
организацию и приобрел вид полусферической мышечной диафрагмы на вершине 
хоботка. Примечательно, что мешковидный ростеллюм не обнаружен и у Ёсйіпо- 
прупсйоаета, имеющей очень длинный пробоскус (Марон, 1954). 

В конечном итоге редукция мышечной стенки конуса ростеллюма повлекла за 
собой вторичную утрату морфологической связи с ним основных хоботковых 
крючьев. Поэтому при втягивании хоботка Иріѕо/еріѕ в хоботковое влагалище 
крючья оказываются вне инвагинированного конуса ростеллюма, в то время как у 
прочих Рзеи4путепоертае они находятся внутри него (Сғхарііпѕкі, Уаџсһег, 1994). 

На основании вышеизложенного мы выделяем специализированный ростел- 
люм Иеіѕо/еріѕ в самостоятельный морфологический тип, который предлагаем 
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назвать чашевидным. Очевидно, что полученные нами сведения о строении хо- 
боткового аппарата Иеіѕо/еріѕ должны быть включены в новую редакцию диаг- 
ноза рода. 
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